Trophic ecology of hake, anchovy, sardine, round sardinella and bullet tuna larvae of NW Mediterranean: influence of trophic environment and ontogeny by Morote Córdoba, Elvira
  
 
 
ADVERTIMENT. La consulta d’aquesta tesi queda condicionada a l’acceptació de les següents 
condicions d'ús: La difusió d’aquesta tesi per mitjà del servei TDX (www.tesisenxarxa.net) ha 
estat autoritzada pels titulars dels drets de propietat intel·lectual únicament per a usos privats 
emmarcats en activitats d’investigació i docència. No s’autoritza la seva reproducció amb finalitats 
de lucre ni la seva difusió i posada a disposició des d’un lloc aliè al servei TDX. No s’autoritza la 
presentació del seu contingut en una finestra o marc aliè a TDX (framing). Aquesta reserva de 
drets afecta tant al resum de presentació de la tesi com als seus continguts. En la utilització o cita 
de parts de la tesi és obligat indicar el nom de la persona autora. 
 
 
ADVERTENCIA. La consulta de esta tesis queda condicionada a la aceptación de las siguientes 
condiciones de uso: La difusión de esta tesis por medio del servicio TDR (www.tesisenred.net) ha 
sido autorizada por los titulares de los derechos de propiedad intelectual únicamente para usos 
privados enmarcados en actividades de investigación y docencia. No se autoriza su reproducción 
con finalidades de lucro ni su difusión y puesta a disposición desde un sitio ajeno al servicio TDR. 
No se autoriza la presentación de su contenido en una ventana o marco ajeno a TDR (framing). 
Esta reserva de derechos afecta tanto al resumen de presentación de la tesis como a sus 
contenidos. En la utilización o cita de partes de la tesis es obligado indicar el nombre de la 
persona autora. 
 
 
WARNING. On having consulted this thesis you’re accepting the following use conditions:  
Spreading this thesis by the TDX (www.tesisenxarxa.net) service has been authorized by the 
titular of the intellectual property rights only for private uses placed in investigation and teaching 
activities. Reproduction with lucrative aims is not authorized neither its spreading and availability 
from a site foreign to the TDX service. Introducing its content in a window or frame foreign to the 
TDX service is not authorized (framing). This rights affect to the presentation summary of the 
thesis as well as to its contents. In the using or citation of parts of the thesis it’s obliged to indicate 
the name of the author 

UNIVERSIDAD POLITÉCNICA DE CATALUÑA
DPTO. INGENIERÍA HIDRÁULICA, MARÍTIMA Y AMBIENTAL
CONSEJO SUPERIOR DE INVESTIGACIONES CIENTÍFICAS
INSTITUTO DE CIENCIAS DEL MAR
TROPHIC ECOLOGY OF HAKE, ANCHOVY, SARDINE, 
ROUND SARDINELLA AND BULLET TUNA LARVAE OF 
NW MEDITERRANEAN
Influence of trophic environment and ontogeny
TESIS DOCTORAL
ELVIRA MOROTE CÓRDOBA
Barcelona, 2011
A mis padres Antonio y Elvira; a mis hermanas 
Cristina y Alicia...Porque de ellos he aprendido 
la lección más importante de la vida
ORGANIZACION DE LA TESIS 
Esta Tesis Doctoral ha sido realizada gracias a una beca/contrato predoctoral del Ministerio 
de Ciencia e Innovación (España) durante 4 años que se encuadra dentro del Programa de 
Formación de Personal Investigador (FPI) y ha comprendido un periodo de tiempo desde el 1 
de Agosto de 2005 hasta el 30 de julio de 2009. 
Esta tesis esta compuesta por tres pilares que son los tres primeros capítulos:
Los capítulos 1 y 3, ambos escritos en castellano, corresponden a la Introducción y a la 
Discusión general respectivamente, mientras que el capítulo 2 de Resultados (en inglés) contiene 
los estudios de ecología trófica por especies y publicados en forma de artículos científicos 
en revistas internacionales (subcapítulo 2.2 los clupeiformes; subcapítulo 2.3, la melva y la 
merluza). 
Las otras partes del trabajo son las conclusiones (en inglés) enunciadas en el capitulo 4, 
las referencias de la introducción y la discusión en el capítulo 5, y al final de la tesis aparece 
un resumen global (en inglés y en castellano). La utilización de las lenguas española e inglesa 
según capítulos es una opción personal elegida por el hecho de que esta tesis opta a la mención 
de doctorado europeo.
Los artículos publicados que forman el capítulo 2 son los resultados de los estudios de 
distribución y alimentación de las larvas de las especies objetivo de la tesis:
Olivar MP, Emelianov M, Villate F, Uriarte I, Maynou F, Alvarez I, Morote E (2010) The role 
of oceanographic conditions and plankton availability in larval fish assemblages off the Catalan 
coast (NW Mediterranean). Fish Oceanogr 19 (3): 209-229
Morote E, Olivar MP, Villate F, Uriarte I (2010) A comparison of anchovy (Engraulis 
encrasicolus) and sardine (Sardina pilchardus) larvae feeding in the Northwest Mediterranean: 
influence of prey availability and ontogeny. ICES J Mar Sci 67: 897-908 
Morote E, Olivar MP, Villate F, Uriarte I (2008b) Diet of round sardinella, Sardinella aurita, 
larvae in relation to plankton availability in the NW Mediterranean. J Plankton Res 30: 807–816
Morote E, Olivar MP, Pankhurst PM, Villate F, Uriarte I (2008a) Trophic ecology of bullet tuna 
Auxis rochei larvae and ontogeny of feeding-related organs. Mar Ecol Prog Ser 353: 243–254
Morote E, Olivar MP, Bozzano A, Villate F, Uriarte I. (2011). Feeding selectivity of European 
hake (Merluccius Merluccius) larvae in relation to ontogeny and visual capabilities. Mar Biol 
158 (6): 1349-1361
Además, existen otros trabajos publicados en el que la doctoranda ha participado durante 
su periodo de doctorado y que complementan la temática tratada en esta tesis doctoral pese a 
que no se han incluido en esta memoria:
Olivar, M. P., Emelianov, M., Uriarte, I., Villate, F., Álvarez, I., Morote, E., Fuerstenau, B., and 
Molí, B. 2007. Demographic structure of early stages of Engraulis encrasicolus and Sardinella 
aurita and water mass circulation in the southern Catalan sea. Rapp. Comm. int. Mer Médit, 
38: 559.
M. P. Olivar, E. Morote and M. Emelianov. 2010. Autumn overlapping of Sardina pilchardus 
and Merluccius merluccius early stages in the NW Mediterranean: distribution and diet. Rapp. 
Comm. int. Mer Médit., 39: 607.
M. Faria; T. Muha; E. Morote and M. A. Chícharo. 2011. Influence of starvation on the critical 
swimming behaviour of the Senegalese sole (Solea senegalensis) and its relationship with 
RNA/DNA ratios during ontogeny. 2011. Sci Mar, 75 (1): 87-94
Los resultados a lo largo de estos años de investigación, además de reflejarse en la 
publicación de estos artículos, han ido contribuyendo a la ciencia mediante su exposición en 
congresos, conferencias y simposiums: SIEBM (Barcelona 2005), GLOBEC (Valencia 2006), 
ALFC (New Foundland 2007, Kiel 2008, Portland 2009), CIESM (Turquía 2007, Venecia 
2010).
Esta tesis confirma datos de la ecología trófica de las larvas de anchoa, sardina, merluza, 
alacha y melva, que son esenciales para la supervivencia y subsiguiente reclutamiento de estas 
especies. Las investigaciones llevadas a cabo en la zona de estudio se realizaron en periodos con 
condiciones ambientales opuestas para un estudio comparativo no solo de las características de 
cada especie sino también de su entorno (oceanografía y composición del zooplancton).
INDEX / INDICE
•	 Chap. 1: INTRODUCTION / INTRODUCCIÓN 
o 1.1 Description of the study area: The Catalan Sea (NW 
Mediterranean Sea)/ Caracterización del area de estudio: el 
mar Catalán (Mediterráneo Noroccidental).
o 1.2 The importance of the planktonic larval stage of fishes/ 
La importancia del estadio larvario planctónico en los 
peces.
o 1.3 Feeding related structures development/ Desarrollo de 
las estructuras relacionadas con la alimentación.
	The visual system/ El sistema visual.
	Mouth/ La boca.
	The digestive system/ El sistema digestivo.
o 1.4 Rationale of the thesis and objectives/ Fundamento de la 
tesis y objetivos.
•	 Chap. 2: RESULTS / RESULTADOS
o 2.1  Trophic environment and larval assemblage
	2.1.1 The role of oceanographic conditions and 
plankton availability in larval fish assemblages off 
the Catalan coast (NW Mediterranean) (Olivar et al. 
2010).
o 2.2 Slender larvae (small mouth, straight gut)
	2.2.1 Feeding habits of anchovy and sardine (Morote 
et al. 2010). 
	2.2.2 Feeding habits of round sardinella (Morote et 
al. 2008b).
o 2.3 Robust larvae (big mouth, looped gut)
	2.3.1 Trophic ecology of bullet tuna (Morote et al. 
2008a).
	2.3.2 Trophic ecology of European hake (Morote et 
9
11
13
17
20
23
24
46
69
al. 2011).
•	 Chap. 3: DISCUSSION / DISCUSIÓN
o 3.1 Diet composition and prey selection/ Composición de la 
dieta y selección de presas. 
o 3.2 Predator-prey relationship (prey size)/ Relación entre 
depredador-presa (tamaño de presa).
o 3.3 Feeding Incidence, feeding success and larval relationship 
with plankton abundance/ Incidencia alimentaria, éxito 
alimentario y relación de las larvas con la abundancia de 
plancton.
o 3.4 Trophic niche and diet overlap among larval species/ Nicho 
trófico y solapamiento de dieta larvaria entre especies. 
o 3.5 Feeding-related structures develoment and trophic 
estrategies of fish larvae in NW Mediterranean/ Desarrollo de 
las estructuras relacionadas con la alimentación y estrategias 
tróficas de las larvas en el NO Mediterráneo.
•	 The visual system/ El sistema visual.
•	 Mouth/ La boca.
•	 The digestive system/ El sistema digestivo.
•	 Chap. 4: CONCLUSSIONS / CONCLUSIONES
•	 Chap. 5: REFERENCES / BIBLIOGRAFÍA
•	 SUMMARY/ RESUMEN
•	 ACKNOWLEDGEMENTS / AGRADECIMIENTOS 
95
99
104
108
112
116
124
127
135
140


Introduction / Introducción
11
1.1 CARACTERIZACIÓN DEL AREA DE ESTUDIO: EL MAR CATALÁN 
(MEDITERRÁNEO NOROCCIDENTAL). RELACIÓN CON LA HIDROGRAFÍA Y EL 
PLANCTON
 El mar Catalán, donde este estudio se ha llevado a cabo, está ubicado en el Noroeste del 
Mediterráneo (Fig. 1.1). Es un mar templado y relativamente productivo si se compara con el 
carácter oligotrófico del mar Mediterráneo (Estrada y Margalef 1988). La circulación superficial está 
dominada por dos frentes salinos: el frente de la plataforma-talud Catalán localizado sobre el talud 
de la península ibérica, y el frente Balear localizado sobre el talud insular. El primer frente separa 
aguas menos salinas (<37.5) influenciadas por el agua Atlántica y las descargas de los ríos, de las 
aguas de mar abierto (> 38.1) (Font et al. 1988). Está asociado con el flujo de la corriente Catalana 
(CC), cuya intensidad tiene una importante componente estacional, menor en verano y con una 
reintensificación en otoño (Pinot y Ganachaud 1999). Además de las características de la corriente 
hay otros cambios estacionales en 
la hidrografía que juegan un papel 
importante en los procesos de 
fertilización de la región. La mezcla 
invernal de la columna de agua y las 
intrusiones de agua en el borde de la 
plataforma-talud durante el invierno, 
causan un máximo de la biomasa del 
fitoplancton y valores de producción 
distribuidos uniformemente en la 
capa fótica. Por el contrario, la 
fuerte estratificación estival con 
una marcada termoclina, conlleva 
que conforme el verano avanza se 
produzca un agotamiento de los 
nutrientes en las capas superficiales. 
Como consecuencia, el máximo de 
producción primaria durante esta parte del año ocurre en la profundidad donde la intensidad de luz 
y la concentración de nutrientes lo permite (DCM), seguido por el pico de biomasa del zooplancton. 
En este periodo, además, hay un incremento de la productividad gracias a la variabilidad a corto 
plazo de la meteorología e hidrografía (Estrada 1996; Salat et al. 2002; Alcaraz et al. 2007).
El zooplancton juega un importante papel en la estructura y funcionamiento de las redes tróficas 
marinas, constituyendo el enlace principal entre los productores primarios y los peces pelágicos. 
En la zona de estudio se da una estacionalidad prominente en la composición y abundancia del 
Chapter 1
12
zooplancton. Algunas especies están presentes solo durante algunos meses (como los cladóceros 
en verano o los poliquetos y larvas de cirrípedos en invierno), mientras que otras especies (como 
ciertos copépodos) se observan durante todo el año (Calbet et al. 2001). El papel que juega el 
espectro de tamaños de los organismos en la transferencia de materia y energía a través de la 
cadena trófica es de gran importancia para las larvas de peces. Si durante su desarrollo larvario 
tienen disponible un amplio espectro de tallas pueden adaptar su alimentación a las particulares 
capacidades depredadoras de cada estadio, centrándose en presas pequeñas, abundantes y poco 
móviles (dinoflagelados, microzooplancton) en los primeros estadios, y cambiar progresivamente 
a presas más grandes y nutritivas (mesoplanctónicas), que contribuyen al crecimiento de una 
forma más importante (Hunter 1981). Los copépodos son la presa más común de las larvas de 
peces en todos los océanos, especialmente en sus primeros estadios (nauplios) para las larvas más 
jóvenes. A medida que crecen, las larvas cambian, y depredan copepoditos y copépodos adultos 
(Last 1980; Voss et al. 2003; Sassa 2010). Algunas especies de copépodos se encuentran en el mar 
Catalán tanto en verano como en invierno (como Clausocalanus spp. o Oithona spp.), mientras 
que otras especies solo se dan en ciertos meses (Temora sp. o Centropages sp.) (Calbet et al. 2001; 
Fernández de Puelles et al. 2003). A lo largo del año los diferentes estadios de desarrollo de los 
copépodos proveen un stock continuo de recursos alimentarios para las larvas de peces (Mazzocchi 
y Ribera d’Alcala 1995). Los nauplios de copépodos, uno de los elementos más importantes de la 
comunidad zooplancton, pueden llegar a representar el 59% del total de zooplancton en áreas del 
noroeste del Mar Mediterráneo (Calbet et al. 2001). 
El “Ictioplancton” es el contingente zooplanctónico constituido por las etapas tempranas de 
los peces que se desarrollan en el entorno planctónico durante sus fases de huevo y larva (Ahlstrom 
y Moser 1976). En el mar Catalán también es posible observar una variabilidad estacional de la 
comunidad ictioplanctónica en relación tanto con el número de especies como en su abundancia 
a lo largo del año (Sabatés et al. 2007), más evidente en los taxones de la plataforma que en los 
oceánicos (Olivar et al. 1998). La mayoría de las especies que se reproducen en el noroeste del 
Mar Mediterráneo lo hacen durante el verano, mientras que en otoño el número de especies es 
inferior (Palomera y Olivar 1996), a pesar de que la biomasa de plancton es mayor en otoño. El 
ensamblaje de larvas de peces en el Mediterráneo noroccidental está dominado por especies de 
clupeiformes que se alternan durante el año como la anchoa (Engraulis encrasicolus) y la alacha 
(Sardinella aurita) durante la primavera y verano y la sardina (Sardina pilchardus) en otoño. 
Las especies que solo aparecen en verano junto con los clupeiformes mencionados son Coris 
julis, Mullus barbatus y diversas especies de la familia de los escómbridos. En otoño-invierno el 
número de especies que coinciden en su distribución temporal con la sardina es reducido, entre 
ellas el Pagellus bogaraveo, algunos gádidos y ammodítidos. Las especies que aparecen durante 
los dos periodos son más abundantes en verano que en otoño, excepto Merluccius merluccius que 
tiene su pico de reproducción en otoño. Las especies oceánicas como los mictófidos no muestran 
grandes diferencias en diversidad y abundancia entre los dos periodos, y su distribución está más 
relacionada con corrientes que con variables tróficas (Olivar et al. 2010). 
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El ictioplancton está considerado por definición dependiente de las corrientes horizontales 
para su desplazamiento, aunque puede darse migración activa (especialmente movimientos 
verticales) en las larvas incluso en los primeros estadios de alimentación. La distribución del 
ictioplancton será resultado del lugar de puesta de los adultos reproductores, la hidrodinámica y la 
movilidad vertical de las larvas, pero la supervivencia de las larvas de peces estará determinada de 
manera crucial por la falta de alimento y la depredación que sufran. La alimentación de las larvas 
de peces además puede llegar a tener un impacto sobre la comunidad de zooplancton en la que 
habitan. Por un lado, el impacto directo sobre el nivel trófico del que se alimentan (grazing impact) 
cuando la densidad de larvas de peces es tan alta que puede llegar a hacer mermar la población de 
determinadas especies (Peterson y Ausubel 1984), y por otro el efecto sobre otros niveles tróficos 
superiores en el ecosistema. Por ejemplo, cuando la presión de depredación de las larvas de peces 
modifica el tamaño medio de las presas requeridas también por peces adultos, pudiendo llegar a 
afectar al crecimiento de éstos.
1.2 LA IMPORTANCIA DEL ESTADIO LARVARIO PLANCTÓNICO EN LOS PECES
Según la clasificación de Balon (1981) el desarrollo de los peces puede categorizarse en base 
a la anatomía y funcionalidad como precocial y altricial. En el desarrollo precocial, típico de peces 
de baja fecundidad que ponen huevos grandes demersales o adheridos al fondo, la forma anatómica 
básica y los órganos internos aparecen temprano dentro del embrión o de las larvas lecitotróficas. 
En cambio, en el desarrollo altricial, típico de peces de elevada fecundidad que ponen huevos 
pequeños, los órganos internos y las capacidades funcionales se desarrollan de modo más tardío, 
durante el periodo larvario o en la metamorfosis a juveniles. Es este tipo de desarrollo el que 
caracteriza a las especies estudiadas en esta investigación, y por tanto al que nos vamos a referir a 
lo largo de toda la tesis.
El periodo larvario se extiende desde el momento de la eclosión y el inicio de la metamorfosis 
al estadio juvenil (Blaxter 1969). De forma general la larva eclosiona teniendo reservas 
alimentarias en forma de saco vitelino rico en energía (larva lecitotrófica), luego se reabsorbe y la 
larva depende de la captura de presas de su entorno para poder sobrevivir. Durante este periodo, 
podemos clasificar a las larvas según la flexión de la última vértebra de la notocorda y el estadio 
de desarrollo de la aleta caudal: larva en estadio de pre-flexión, flexión y post-flexión (Kendall et 
al. 1984). El desarrollo de esta característica va asociado también al desarrollo de otras estructuras 
que marcan el progreso de la capacidad locomotora (radios de las aletas, forma corporal). La larva 
pasa al estadio juvenil cuando adquiere la apariencia de un pequeño adulto: la respiración cutánea 
deja paso a la respiración branquial, la boca y mandíbulas son totalmente  funcionales (algunas 
formas  de alimentación como la succión pueden empezar a llevarse a cabo), el tracto digestivo se 
diferencia en compartimentos especializados (como el estómago), el riñón pasa de pronefrítico a 
mesonefrítico, etc. (Gerking 1994).
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1.2.1 FACTORES QUE AFECTAN A LA  SUPERVIVENCIA LARVARIA
Durante el periodo larvario ocurre la mayor mortalidad en la vida de una especie. En la 
mayoría de las especies de peces con desarrollo altricial, el número de larvas que alcanzan el final 
del estadio larvario suele estar por debajo del 0.1% (Houde 1989). Las causas de esta elevada 
mortalidad larvaria están relacionadas con la falta de alimento y con la depredación. Hjort (1914) 
definió el momento de la primera alimentación exógena como periodo crítico de supervivencia 
puesto que las larvas han agotado sus reservas vitelínicas y son más vulnerables a la inanición que 
en ningún otro momento, y por esto el alimento planctónico disponible en el medio se convierte 
según este autor en uno de los posibles determinantes de la fuerza de la clase anual. Hjort (1914) 
también estableció que pequeñas fluctuaciones en la mortalidad durante este periodo van a 
determinar la variabilidad en el reclutamiento de la especie. 
Esta relación entre el éxito alimentario, supervivencia y reclutamiento en el momento en 
el que la larva pasa a alimentación exógena ha sido puesta en entredicho por otros autores que, 
de forma unánime, afirman que hay relación entre abundancia de comida en el momento que la 
larva empieza a alimentarse del entorno y la supervivencia, pero que esta relación no es siempre 
la determinante para el reclutamiento de las especies ya que también afecta en los otros estadios 
larvarios y juveniles (May 1974; Bradford 1992). La hipótesis de Cushing (1972, 1990) del 
acoplamiento-desacoplamiento (Match-mismatch Hypothesis) relaciona también la inanición y 
mortalidad larvaria en una línea similar pero menos restrictiva que la de Hjort. Cushing propuso 
que la supervivencia de una cohorte larvaria está ligada a la abundancia de comida entre el lugar de 
la puesta y el área donde se desarrollan las larvas hasta la metamorfosis a juveniles, de forma que 
la producción larvaria tiene que estar acoplada en el tiempo y espacio a la producción del plancton 
(Fig. 1.2). En esta teoría se defiende que la limitación por comida durante todo el periodo larvario 
(y no solo en el periodo crítico de Hjort) es el mayor determinante de la supervivencia larvaria y 
por tanto del reclutamiento.
 La depredación es también una fuente importante de mortalidad de las larvas como han 
documentado muchos estudios (Purcell 1984; Bailey y Houde 1989; Pedersen et al. 2009). Existe 
una gran variedad de organismos invertebrados como eufasiáceos, medusas, ctenóforos, anfípodos 
y algunos copépodos carnívoros que son capaces de alimentarse de huevos y larvas de peces, pero 
las larvas de mayor tamaño no son tan vulnerables a los depredadores como las larvas lecitotróficas 
(hipótesis “más grande es mejor”, -Bigger is Better-) (Bailey y Houde 1989; Leggett y Deblois 
1994). La depredación y la inanición están estrechamente relacionados entre sí porque a medida 
que las larvas crecen, pasan menos tiempo en el plancton, y tienen mas capacidad de escape frente 
a depredadores. La hipótesis “crecimiento-mortalidad” sugiere que las larvas de crecimiento más 
rápido pueden ser capaces de ganar ventajas en la supervivencia al acortar una fase de desarrollo 
(mecanismo de estadio y duración: Houde 1987) y reducir la depredación de modo potencial y/o 
el riesgo de muerte por inanición al adquirir un tamaño mayor a una edad determinada (y esto se 
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relaciona también con el mecanismo “más grande es mejor” -bigger-is-better-, Miller et al. 1988). 
Además de la depredación y la inanición existen otros factores de naturaleza abiótica, 
principalmente la hidrografía, que pueden tener un impacto positivo o negativo sobre las especies 
afectando también a la supervivencia larvaria y que interaccionan con los factores anteriormente 
descritos de diversas formas. Las condiciones oceanográficas pueden afectar a la tasa de alimentación 
de las larvas o al éxito de captura de sus presas. La temperatura del agua y la intensidad de luz 
pueden afectar a la tasa de desarrollo o a las estrategias alimentarias en las larvas (Frank y Legget 
1981; Johnston et al. 2001). Fenómenos de turbulencia a microescala pueden facilitar el encuentro 
predador-presa y traducirse en un aumento de la tasa de alimentación en las larvas (Sundby y 
Fossum 1990). Las corrientes marinas pueden transportar a las larvas a zonas con mayor o menor 
densidad de presas que en las zonas anteriores, favoreciendo o perjudicando su éxito alimentario, 
así zonas de frentes como los que ocurren en el Noroeste del Mediterráneo pueden concentrar 
las larvas y sus presas presentando un panorama favorable (a priori) para que las larvas puedan 
sobrevivir.
Así pues, teniendo en consideración la influencia de la alimentación en la supervivencia 
larvaria y por consiguiente en el reclutamiento de la especie, esta tesis aborda el estudio de la 
ecología trófica de especies comercialmente importantes de las pesquerías mediterráneas: merluza, 
anchoa, sardina, alacha y melva. El estudio de la alimentación de las larvas de dichas especies se 
ha abordado en relación al desarrollo ontogénico de sus larvas y a la variación en la disponibilidad 
de presas en su entorno con objeto de esclarecer, por un lado, qué estrategias conducen a un mayor 
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éxito alimentario durante los estadios tempranos y por otro, el papel trófico de estas especies en el 
ecosistema. 
1.2.2 ÉXITO ALIMENTARIO
La abundancia de presas (densidad y distribución) y otros factores involucrados en el 
encuentro depredador-presa como el comportamiento nadador de las presas y la respuesta de 
escape, la visibilidad de la presa y la experiencia previa de la larva (Govoni et al. 1986; Buskey et 
al. 1993) pueden marcar el éxito alimentario de las larvas. El éxito de las larvas de peces a la hora 
de alimentarse depende también de otros factores entre los cuales las condiciones de luz ambiental 
juegan un papel fundamental puesto que la mayoría de las  larvas son depredadores visuales (Blaxter 
1986). Las larvas de algunas especies pueden ser comedores oportunistas, ingiriendo presas en la 
misma proporción que su abundancia en el ambiente, mientras que otras larvas pueden mostrar 
preferencia por presas de un cierto tamaño (Scharf et al. 2000). Generalmente las larvas de peces son 
muy flexibles y modifican su comportamiento alimentario (Munk 1992, 1995), y las restricciones 
que las larvas tienen al eclosionar son progresivamente superadas gracias al crecimiento temprano 
de las estructuras para las necesidades básicas, y posteriormente las prioridades van cambiando 
durante la ontogenia (Osse et al. 1997). 
La zooplanctivoria inicial es necesaria en las larvas de teleósteos para alcanzar sus 
requerimientos metabólicos y poder crecer puesto que no están preparadas para ser herbívoras, 
incluso si una vez convertidas en adultos éste es su tipo de alimentación. El 50% del peso seco de 
los juveniles de peces está compuesto de proteínas y la comida que ingieran debe aportarles una 
composición similar, y esto solo se puede alcanzar alimentándose de otros animales (Conceição 
1997). La teoría de búsqueda de comida óptima (Optimal Foraging Theory) establece que los 
predadores deberían seleccionar las presas que maximizan la ganancia energética disponible en 
relación al coste energético de capturar, ingerir y digerir las presas (Pyke 1984). La larva decide 
si atacar o no a su presa, esto conlleva un coste o beneficio energético, por lo que tiene que 
tomar la decisión en pro del resultado deseado de este encuentro. La decisión se hace a través 
del reconocimiento de la presas con los órganos sensoriales (en los planctívoros, la visión en la 
más importante tal y como ya se ha mencionado). Mientras que los beneficios de alimentarse es 
alcanzar la energía suficiente para crecer y estar saludable, los costes de este proceso se producen 
en la búsqueda, captura, ingestión, digestión y gasto metabólico. El balance tiene que ser positivo 
para la supervivencia del animal.
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1.3 DESARROLLO DE LAS ESTRUCTURAS RELACIONADAS CON LA 
ALIMENTACIÓN 
Las larvas de peces emplean diversas estrategias alimentarias según el área y temporada de 
puesta y eclosión larvaria, y estas estrategias están relacionadas con la morfología y fisiología de 
las estructuras y órganos relacionados con su alimentación (Mark et al. 1987; Bremigan y Stein 
1994). Es razonable pensar que si las estructuras para alimentarse aparecen en estadios tempranos 
y además se desarrollan a una velocidad mayor que el resto del cuerpo, las especies que sigan este 
patrón tendrán a priori una ventaja mayor para poder alimentarse con éxito respecto a otras más 
retardadas. 
Entre las estructuras más relevantes involucradas en el modo de alimentación están los 
ojos (desarrollo de la visión), la boca y el tracto digestivo. También la natación de la larva y la 
flotabilidad son aspectos importantes que van a marcar la selección del alimento. Las estructuras 
relacionadas con la alimentación difieren para una misma especie a lo largo de la ontogenia así 
como entre las especies (species-dependent), y por tanto pueden actuar como un indicador de 
su elección de presas y de sus habilidades predatorias. Con el desarrollo de las aletas mejora la 
actividad natatoria, lo que contribuye a incrementar la eficiencia de la captura de sus presas, y esto 
se podría traducir en una especialización de presas más evasivas o por el contrario en un potencial 
aumento y diversificación del espectro de la dieta. Por tanto, el comportamiento alimentario va 
a cambiar durante la ontogenia larvaria según los cambios morfológicos que tienen lugar. No 
solo la actividad natatoria y maniobrabilidad van a mejorar durante el crecimiento, también el 
tamaño de la boca aumentara y esto conlleva una mejora en la eficiencia predadora. Sin embargo, 
la alimentación también es dependiente del tamaño de presa y morfología de la presa. Con el 
aumento del tamaño las presas mejoran su movilidad y/o sus mecanismos de defensa (como espinas) 
(Scharf et al. 2000). Así pues, las mejoras de los depredadores pueden estar contrarrestadas por el 
comportamiento de evasión de las presas.
1.3.1 EL SISTEMA VISUAL
La diferenciación del sistema visual tiene lugar rápidamente tras la eclosión. Las larvas 
confían en la visión para reconocer las partículas de comida y reaccionar frente a predadores 
(Blaxter 1986). Aunque la retina es funcional en la mayoría de las especies al comienzo de la 
alimentación, su ojo relativamente pequeño puede limitar la detección de las presas y por tanto 
la ejecución de su captura (Pankhurst 1994). Una retina formada totalmente por conos, la más 
frecuente en las larvas en preflexión, sugiere que en la primera alimentación las larvas están 
restringidas a la visión fotópica y a la alimentación en las horas diurnas. Durante el crecimiento 
y la ontogenia, el diámetro de la lente del ojo y la densidad de los fotorreceptores aumenta, la 
retina se expande y todo esto conduce a una mejora de la agudeza visual (grado de resolución 
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visual). Además, un tipo de células fotorreceptoras -los bastones- aparecen en el ojo de las larvas 
en estadio de postflexión y en los juveniles, aumentando la sensibilidad óptica (capacidad para 
ver bajo condiciones de poca luz (Blaxter 1986; Pankhurst 1994)). Una visión mejorada permite 
detectar a las presas más fácilmente gracias a un mayor volumen de búsqueda de las larvas y 
distancia a la que las larvas responden a un tamaño o tipo de presa determinado (Miller et al. 1993), 
incrementando así la disponibilidad de presas. 
1.3.2 LA BOCA
La morfología de la boca tiene implicaciones importantes en el modo de alimentación. 
La boca ha sido a menudo identificada como la pieza morfológica que limita el tamaño de las 
presas en los peces que tragan a sus presas enteras (DeVries et al. 1998; Sabatés y Saiz 2000). 
El modo más versátil de alimentarse entre los vertebrados es la succión (Liem 1980, en Gerking 
1994) que consiste en que la comida es dirigida al interior de la cavidad bucal impulsada por una 
corriente de agua. La succión se desarrolla cuando la cavidad bucal se expande y crea una presión 
negativa. Expandiendo el cono bucal (boca y cavidad bucal) se incrementa su volumen y se dirige 
el agua hacia el interior de la cavidad bucal. Contrayendo el cono se fuerza al agua hacia la cámara 
opercular desde donde se expele. La expansión del cono determinará la velocidad del flujo del 
agua que entra, y a una velocidad mayor habrá una eficiencia de succión mayor. La forma, el 
tamaño y la capacidad para modular la acción muscular de la cavidad bucal serán determinantes 
para manipular la comida (Liem 1990). La mayoría de las larvas de peces se alimentan de 
pequeñas presas vivas mediante el mecanismo de succión con la particularidad de que estas presas 
son ingeridas una a una (o unos pocos a la vez), con lo que recibe el nombre de alimentación 
particulada (particulate feeding mode). El rápido crecimiento inicial de la boca prepara a la larva 
para una captura exitosa de presas (Osse et al. 1997) que es crucial en el momento en el que pasa 
a depender de la alimentación exógena y permite incrementar el tamaño de presa capturable para 
abastecer la demanda de aumento de energía que le permita crecer. Pero el tamaño de la boca no es 
el único elemento crucial para la alimentación, el desarrollo de las estructuras asociadas (sistema 
de anclaje hioides-opercular) también desempeña un papel importante por limitar la ejecución de 
la captura e ingestión de presas durante los estadios iniciales de vida  (Wittenrich et al. 2009).
1.3.3 EL TRACTO DIGESTIVO 
Las diversas adaptaciones estructurales del canal alimentario de las larvas de peces y los 
cambios que sufren con el desarrollo son características de los diferentes ajustes funcionales a las 
dietas, por lo que la incidencia alimentaria puede estar relacionada con la morfología del digestivo 
y la digestibilidad de las presas (Conley y Hopkings 2004). 
El crecimiento y supervivencia de las larvas de peces dependen de la captura, digestión y 
asimilación de comida (Houde y Schekter 1980, 1983). La larva con vitelo muestra un incipiente 
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digestivo recto, simple y no diferenciado aunque funcional, y hacia el final del periodo larvario, con 
la transformación a juveniles, el sistema digestivo se convierte en un complejo canal segmentado 
similar al de los adultos, a pesar de que la diferenciación durante la ontogenia difiere entre taxones 
(Govoni et al. 1986). La morfología del tracto digestivo ha sido ampliamente discutida como un 
factor relacionado con la forma de alimentarse de las larvas. Algunas especies de peces mantienen 
tubos digestivos rectos y estrechos a lo largo de toda la etapa larvaria, como los de los clupeidos y los 
engráulidos, especies que han sido identificadas como aquellas con menores índices de incidencia 
alimentaria (Arthur 1976; Pepin y Penney 2000), mientras que otras especies desarrollan poco 
después de la eclosión unos digestivos torsionados con varios compartimentos que favorecen la 
retención de las presas y con pliegues que otorgan más espacio para la absorción, especies que 
presentan en general altas incidencias alimentarias. La distinta dinámica del digestivo influirá por 
tanto en los requerimientos diarios de comida y se reflejará en los contenidos digestivos de cada 
especie.
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1.4 FUNDAMENTO DE LA TESIS Y OBJETIVOS
El ictioplancton es la primera fase del desarrollo de los peces en la que se producen las 
mayores tasas de mortalidad. Los procesos que influyen sobre la supervivencia de huevos y 
larvas de las especies marinas están ligados a los principales mecanismos físicos de agregación y 
dispersión que regulan sus distribuciones y las de sus presas, y al tipo de la estrategia de vida de 
cada especie (tasas de crecimiento, periodo y lugar de freza, etc.). 
La comprensión de los factores que afectan a la supervivencia del ictioplancton pasa 
por conocer como huevos y larvas se integran en el ambiente físico y trófico en el que deben 
desarrollarse hasta alcanzar el tamaño y capacidad natatoria suficiente (paso a la categoría de 
necton) que permite mejorar su autonomía en la búsqueda del hábitat y el alimento óptimos.
La dinámica de las primeras fases de desarrollo de los peces está estrechamente ligada a la de 
sus presas, por lo que caracterizar el entorno ambiental en el que se desarrollan es prioritario para 
comprobar el papel que juega el factor “cantidad, calidad y localización del alimento” sobre las 
distribuciones larvarias, tanto como modulador en la concentración de larvas de peces como en su 
efecto sobre la probabilidad de supervivencia valorada a través de su éxito alimenticio.
El objetivo general de esta tesis doctoral es analizar la ecología trófica de las larvas 
de 5 especies de peces importantes en las pesquerías del Mediterráneo, teniendo en cuenta su 
distribución, su dieta y sus capacidades depredadoras, en relación al ambiente físico y trófico 
durante sus principales épocas de desarrollo (primavera-verano y otoño). Estas especies son: 
la merluza (Merluccius merluccius), la anchoa (Engraulis encrasicolus), la sardina (Sardina 
pilchardus), la alacha (Sardinella aurita) y la melva (Auxis rochei). La hipótesis de partida fue: 
existe una relación entre el éxito alimentario de las larvas de peces y la disponibilidad de 
presas en el ambiente, con diferencias entre las especies debidas a los diversos morfotipos de 
las larvas y con patrones intraespecíficos que aumentan su importancia según el grado de 
desarrollo.
De las especies objetivo de esta tesis, la merluza es la que tiene mayor importancia 
económica en las pesquerías de todo el Mediterráneo. De las especies pelágicas, la sardina suele 
ser la más abundante a nivel de capturas, aunque desde el punto de vista económico la anchoa 
es más importante. Las otras dos especies estudiadas son la alacha, más frecuente en aguas más 
cálidas aunque su abundancia ha ido aumentando en el Mediterráneo noroccidental en las últimas 
dos décadas (Sabatés et al. 2006), y la melva, pequeño túnido común en la región y que está 
adquiriendo mayor relevancia en los mercados. 
La investigación se plantea desde dos puntos de vista comparativos: 1) el efecto de la 
morfología y desarrollo de las larvas en la elección del alimento entre especies que comparten un 
mismo escenario ambiental en el tiempo, y 2) el efecto del entorno físico-biológico en la elección 
del alimento entre larvas de especies con similares características morfológicas y ontogénicas pero 
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que se desarrollan en épocas con condiciones oceanográficas y tróficas distintas. 
En base al objetivo general de la tesis se han planteado los siguientes objetivos específicos:
a) Determinar la relación entre la concentración de presas y la abundancia y éxito alimentario de 
las larvas de las especies estudiadas.
	Comprobar si la concentración de larvas covaría positivamente con la 
concentración promedio de presas potenciales.
	Comprobar si las larvas tienen un mayor éxito alimenticio donde la concentración 
de presas es más elevada.
b) Determinar la relación entre el tipo de dieta y la morfología y desarrollo ontogénico en las larvas 
de las cinco especies.
	Identificar el tipo y tamaño de presas que cada especie ingiere a lo largo de su 
desarrollo.
	Evaluar la preferencia (selección) de presas en cada especie y estadio larvario.
	Describir los cambios de las estructuras relacionadas con la alimentación como 
son ojos (y la visión), crecimiento del aparato bucal y morfología del digestivo 
durante el desarrollo ontogénico de las larvas.
	Determinar si hay diferencias en los hábitos alimenticios que puedan explicarse 
en base a la morfología y/o ecofisiología de las estructuras relacionadas con la 
alimentación (sistema visual, boca y digestivo).
c) Evaluar las similitudes o divergencias interespecíficas e intraespecíficas en la dieta larvaria de 
las cinco especies y determinar en qué casos se da solapamiento en la dieta. 
Para la consecución de los objetivos propuestos se contó con un diseño de muestreo que 
contempla extensas áreas de plataforma, cantil y mar abierto del mar Catalán a una resolución de 
mesoescala y dos periodos del estudio de conocido contraste en la composición del ictioplancton y 
las condiciones oceanográficas y tróficas como fueron junio y noviembre del 2005. En el primero 
queda reflejada una situación de verano caracterizada por la presencia de aguas continentales sobre 
la plataforma, alta estabilidad de la columna de agua y baja intensidad de las corrientes cerca de 
la costa, y en el segundo una situación otoñal caracterizada por la homogeneidad vertical de la 
columna de agua y la presencia de la corriente catalana intensa cercana a la costa. Además de las 
diferentes condiciones ambientales, este estudio también ha tenido en consideración las diferencias 
y similitudes morfológicas de las especies objetivo para ver como influyen en los patrones de 
alimentación de las larvas, y buscar bases comunes en la selección por las presas. Se ha querido 
así dar respuesta a preguntas como:¿afecta el tamaño de boca de la larva a la selección de presas de 
distinto tamaño? ¿las larvas con bocas similares comen presas de tamaño similar?, ¿hay patrones 
específicos de cada especie en la selección de presas?, ¿las presas más móviles son capturadas por 
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las larvas con morfología más robusta?, ¿las especies con digestivo rectilíneo acumulan menos 
presas en él?, ¿el desarrollo visual es distinto entre especies y esto condiciona la captura de presas 
de distinta apariencia? etc.
La investigación de esta tesis ha sido llevada a cabo en el contexto de un proyecto 
multidisciplinar mas amplio donde se ha investigado la estructura espacial (horizontal y vertical) 
de las fases planctónicas de la merluza, anchoa y sardina para determinar las pautas de distribución 
de sus huevos y larvas con una resolución espacial superior a la disponible hasta ese momento: 
escala fina (10-102m), gruesa (102103m) y mesoescala (103_105m), y analizar el efecto del entorno 
(hidrografía y plancton) sobre las mismas. El foco de este proyecto era dilucidar las estrategias 
de vida de las especies, y el efecto de factores físicos y biológicos como determinantes de la 
supervivencia larvaria. El trabajo presentado en esta tesis ha estado dirigido a obtener información 
básica y necesaria para interpretar los patrones de distribución y dilucidar por primera vez el 
efecto del tipo de ecología trófica de diversas especies de peces en la supervivencia larvaria. A las 
tres especies objetivo del proyecto  (merluza, anchoa y sardina) se han añadido otras dos (alacha 
y melva) por ser interesantes desde el punto de vista comparativo de sus estrategias alimentarias. 
Hasta el momento no se había abordado el estudio de la ecología trófica de las larvas de estas 
especies en el mar Catalán en relación a la distribución de sus presas potenciales del plancton para 
evaluar el papel que juega el acoplamiento espacio-temporal de larvas y presas en la estrategia 
alimentaria. También es la primera vez que se estudia la dieta de estas especies en relación a la 
morfología de estructuras relacionadas con la alimentación como son el sistema visual, la boca y 
el tracto digestivo.
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2.1 TROPHIC ENVIRONMENT AND 
LARVAL ASSEMBLAGE
Published 
Olivar MP, Emelianov M, Villate F, Uriarte I, Maynou F, Alvarez I, Morote E. Fisheries 
Oceanography 19 (3):209-229 (2010).
The role of oceanographic conditions and plankton availability in larval fish assemblages off the 
Catalan coast (NW Mediterranean)
Results / Resultados
25
Chapter 2
26
Results / Resultados
27
Chapter 2
28
Results / Resultados
29
Chapter 2
30
Results / Resultados
31
Chapter 2
32
Results / Resultados
33
Chapter 2
34
Results / Resultados
35
Chapter 2
36
Results / Resultados
37
Chapter 2
38
Results / Resultados
39
Chapter 2
40
Results / Resultados
41
Chapter 2
42
Results / Resultados
43
Chapter 2
44
Results / Resultados
45
Chapter 2
46
2.2 SLENDER LARVAE
(SMALL MOUTH, STRAIGHT GUT)
Published 
Morote E, Olivar MP, Villate F, Uriarte I. ICES J Mar Sci 67:897-908 (2010).
A comparison of anchovy (Engraulis encrasicolus) and sardine (Sardina pilchardus) larvae 
feeding in the Northwest Mediterranean: influence of prey availability and ontogeny 
Morote E, Olivar MP, Villate F, Uriarte I. J Plankton Res 30:807–816 (2008) 
Diet of round sardinella, Sardinella aurita, larvae in relation to plankton availability in the NW 
Mediterranean. 
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2.3 ROBUST LARVAE
(BIG MOUTH, LOOPED GUT)
Published 
Morote E, Olivar MP, Pankhurst PM, Villate F, Uriarte I. (2008) Mar Ecol Prog Ser 353:243–
254 
Trophic ecology of bullet tuna Auxis rochei larvae and ontogeny of feeding-related organs. 
Morote E, Olivar MP, Bozzano A, Villate F, Uriarte I (2011). Marine Biology 158 (6): 1349-
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C. ¡te espero para el Round the world!.
Otros que hasta hace poquito pululaban también por estos lares y que como yo ya 
andan explorando otras tierras: Mecha, Silvia Silvestri, Cris, Vanessa y Marta, ya 
sabéis que siempre visito así que no os libráis de mi!!.
Además a nuestro grupillo de kungfucianos, Jacopo, Ariadna, Georgios, David O...los 
ratos en el parque, los ratos viendo pelis, las cenas y buenas tertulias, todo eso no 
tiene precio, se os echa de menos.
Además quiero dar las gracias a todas aquellas personas que queriendo o sin querer, se 
dedican a alegrar los días tan largos que la ciencia implica creando un buen ambiente, 
se hace muy necesario esas sonrisas envueltas en amistad, así que aunque aquí no 
ponga nombres, sois varios los que os podéis dar por aludidos. Isabel, a ti te pongo aquí 
porque te tengo como modelo indiscutible, ¡¡sigue regalándonos esa calidez humana!!
Y sobre todo, a mis niñas SOL: Eva Ramírez, compartir contigo despacho ha sido una 
de las mejores cosas de Bcn, una sonrisa regalada cada día, Gracias! Evita V., a ti te 
digo más callándome que diciéndote nada porque ya lo sabes todo, gracias!
No quiero dejar pasar sin agradecer a aquellos con los que compartí mis comienzos, 
Cádiz fue el principio, Juanmi, Raúl, Jose, Mariona, Erku,  Naia, Paco, en la UCA. 
Jose Luís, Ignacio, Montse, Reyes, Ana Juárez, Choco, Jaime, Paco... disfruté mucho 
aquellos desayunos de mollete en las marismas con vosotros!
Y también a mis niñas  que no están en temas marinos: Zoi, Sandra, Celia, Anna, por 
vuestra amistad a lo largo de tantos años también tengo que decir gracias!! Cris, 
Laieta, Anna, Victor, Lali, Yols, merci... Y a mis compañeros de batalla que por suerte 
les tengo en el mejor lugar del mundo, en la diosa Maat, allá por el sur: Eli, Jorge, 
Tania, Pablo, Marc, Asier, Vicente, Inma, y algun@s m@s!
Y en último lugar, y precisamente para que resuene bien, a TI, ¡por el todo que me das 
en absoluto!
Podría seguir haciendo una lista muy larga; tengo la suerte de tener muchos y buenos 
amig@s a lo largo del camino, gente que me ha regalado su tiempo y experiencia, su 
sonrisa y su amistad. GRACIAS por todo.
